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Las especies del g￩nero Quercus constituyen uno de los grupos m￡s abundantes e importantes de plantas le￱osas de la Pen￭nsula Ib￩rica, estando
su distribuci￳n determinada por la disponibilidad de agua, el tipo de suelo y la historia del manejo. El conocimiento de la variaci￳n de sus caracte-
r￭sticas morfo-funcionales puede ayudarnos a comprender el grado de diversificaci￳n de las especies del mismo g￩nero y los mecanismos que con-
trolan sus patrones de distribuci￳n. Los objetivos principales de este estudio son: (i) analizar las relaciones existentes entre los diferentes rasgos
funcionales dentro del g￩nero Quercus y testar c￳mo se ajustan  a las estrategias de captaci￳n de recursos; y (ii) comprobar si existe coordinaci￳n
entre los rasgos medidos a nivel de hoja, tallo y ra￭z. El muestreo se llev￳ a cabo en Sierra Morena (C￳rdoba) y la Sierra del Aljibe (C￡diz), cuanti-
fic￡ndose  rasgos funcionales claves a nivel de hoja, tallo, ra￭z, tama￱o de planta y fisiolog￭a en cinco especies de Quercus (Q. canariensis, Q. coc-
cifera, Q. faginea, Q. ilex y Q. suber). Los resultados muestran que las diferentes especies de Quercus presentan claros patrones en sus estrategias
funcionales que est￡n relacionados con su distribuci￳n, encontrando un gradiente desde especies m￡s conservativas en el uso de recursos en con-
diciones de menor disponibilidad de agua a especies m￡s adquisitivas en zonas m￡s h￺medas. A su vez, se aprecia una coordinaci￳n entre los pa-
trones de rasgos funcionales encontrados a nivel de hoja, tallo y de ra￭z que apoya la existencia de un “espectro de econom￭a” a nivel de la planta
entera.
Palabras clave: ￡rea espec￭fica foliar; ￡rea espec￭fica radicular; espectro de econom￭a; querc￭neas; rasgos funcionales.
De la Riva, E.G., Pérez-Ramos, I.M., Navarro-Fernández, C.M., Olmo, M., Marañón, T., Villar, R. 2014. Functional traits in the Quercus genus:
acquisitive versus conservative resource-use strategies. Ecosistemas 23(2): 82-89. Doi.: 10.7818/ECOS.2014.23-2.11
Quercus species constitute one of the most abundant and important group of woody plant species in the Iberian Peninsula, and its geographical dis-
tribution is largely determined by water availability, soil type and management history. Understanding the variation of their morpho-functional traits
can help us to better understand the degree of diversification of species belonging to the same genus and the mechanisms that control their distribution
patterns. The main objectives of this study are: (i) to analyze the relationships between different functional traits in the Quercus genus and test how
these functional traits are related with species-specific resource-use strategies; and (ii) to explore the coordination between functional traits at the
leaf, stem and root levels. The sampling was conducted in Sierra Morena (C￳rdoba) and Sierra del Aljibe (C￡diz). Several key functional traits were
measured at the leaf, stem, root, plant-size and physiological level in five species of Quercus (Q. canariensis, Q. coccifera, Q. faginea, Q. ilex and
Q. suber). The results of this study showed that the studied Quercus species exhibit clear different patterns in their functional strategies that are
related to their distribution. This distribution shows a gradient from species associated to a conservative use of resources in water-limited conditions
to more acquisitive species which are more dominant in wetter areas. In turn, we found a strong coordination between functional traits belonging to
different plant organs (leaves, stem and roots), supporting the existence of an “economic spectrum” at the whole plant level.
Key words: economic spectrum; functional traits; oaks; specific leaf area; specific root area. 
Introducción
En la pen￭nsula ib￩rica y especialmente en su ￡rea mediterr￡-
nea, el g￩nero Quercus es uno de los grupos econ￳micamente m￡s
importantes y abundantes de plantas le￱osas (Urbieta 2008, Villar
et al. 2014). En l￭neas generales, los bosques dominados por las es-
pecies del g￩nero Quercus se encuentran ampliamente distribuidos
por todo el hemisferio norte (Pulido 2002). En la regi￳n mediterr￡nea,
la gran heterogeneidad ambiental determina una variedad de comu-
nidades, desde bosques dominados por especies perennifolias de
Quercus en las zonas semi￡ridas a bosques dominados por Quer-
cus caducifolios en las zonas m￡s h￺medas (Gonz￡lez 2010).
Los rasgos de hojas, tallos y ra￭ces var￭an entre las diferentes
especies modulando su crecimiento y supervivencia (Ackerly et al.
2000; Westoby et al. 2002). El estudio de los rasgos funcionales, es
decir “las caracter￭sticas morfo-fisio-fenol￳gicas que influyen directa
o indirectamente en la adecuaci￳n (fitness) de la planta al ambiente
a trav￩s de sus efectos sobre el crecimiento, la reproducci￳n y la
supervivencia” (sensu Violle et al. 2007), puede aportarnos informa-
ci￳n relevante sobre la ecolog￭a y distribuci￳n de las diferentes es-
pecies y nos permiten comprender mejor c￳mo las plantas extraen
los recursos del medio (Boyce 2005; Freschet et al. 2010). Parte de
la variabilidad de estos rasgos est￡ condicionada en gran medida
por la historia filogen￩tica de las distintas especies. As￭, la caracte-rizaci￳n funcional de especies dentro de un mismo linaje evolutivo,
nos permite conocer su grado de diversificaci￳n funcional y al mismo
tiempo comprender las limitaciones morfol￳gicas, fisiol￳gicas o de
desarrollo que restringen la variaci￳n y evoluci￳n de las mismas.
Las estrategias ecol￳gicas de las plantas se pueden clasificar
de acuerdo con el espectro de variaci￳n de sus caracter￭sticas fun-
cionales, seg￺n su posici￳n a lo largo de ejes espec￭ficos de espe-
cializaci￳n (D￭az et al. 2004; Wright et al. 2004), como la velocidad
de crecimiento o la resistencia a factores abi￳ticos como la toleran-
cia al fr￭o o a la sequ￭a. Uno de los ejes m￡s conocidos es el rela-
cionado con la eficiencia en el uso de los recursos, bas￡ndose en
el compromiso existente entre la inversi￳n de recursos en los dife-
rentes tejidos de la planta frente a su perdurabilidad y grado de re-
sistencia a diferentes tipos de estr￩s ambiental (Freschet et al.
2010). As￭, en un extremo encontramos especies de crecimiento
lento con un uso m￡s conservativo de los recursos, que les permi-
ten ser m￡s competitivas en ambientes pobres y secos (Hobbie
1992; Aerts 1995), y en el otro extremo se encuentran especies ad-
quisitivas de crecimiento r￡pido y elevada tasa de renovaci￳n de
recursos, que les permiten ser dominantes en zonas m￡s h￺medas
y f￩rtiles (Grime 1997; Reich et al. 1999; Ru￭z Robleto; Villar 2005;
Villar et al. 2008 y Dom￭nguez et al. 2012).  
Durante las ￺ltimas d￩cadas se ha estudiado extensivamente
la din￡mica de las estrategias funcionales a nivel de la hoja (p. ej.,
Reich et al. 1992, 1997; Ackerly et al. 2002; Wright y Westoby 2002;
Wright et al. 2004; Rozendaal et al. 2006; Fyllas et al. 2009) y se
ha establecido un patr￳n general, a escala global, que se conoce
como el “espectro de econom￭a foliar” (Wright et al. 2004). Pero
para entender bien el compromiso entre adquisici￳n y conservaci￳n
de recursos es necesario abarcar la planta completa, no s￳lo los
rasgos de la hoja (Freschet et al. 2010). En este sentido,  el “es-
pectro de econom￭a foliar” se ha ampliado a nivel de tallo (Chave
et al. 2006; Baraloto et al. 2010) y de ra￭z (Ho et al. 2005; Kembell
y Cahill 2011), pero son pocos los estudios que han considerado la
planta completa (Reich et al. 1998; Freschet et al. 2010). Adem￡s,
existen contradicciones en los resultados sobre la coordinaci￳n fun-
cional de rasgos pertenecientes a diferentes ￳rganos  de la planta
(Laughlin et al. 2010; Freschet et al. 2010). As￭, mientras que algu-
nos estudios confirman la coordinaci￳n positiva entre los rasgos
funcionales de hoja y ra￭z (Freschet et al. 2010; P￩rez-Ramos et
al. 2012), otros no encuentran ning￺n patr￳n (Tjoelker et al. 2005;
Fortunel et al. 2012), lo cual pone de manifiesto la necesidad de
ampliar estos estudios a otras comunidades y ecosistemas.  
En este estudio, hemos seleccionado cinco especies del g￩nero
Quercus que se distribuyen por diferentes h￡bitats del  sur de la pe-
n￭nsula ib￩rica. Las ￡reas de estudio elegidas tienen un r￩gimen de
precipitaci￳n bien diferenciado: las Sierras del Aljibe (C￡diz) se en-
cuentran clasificadas como sistemas subh￺medos-secos seg￺n el
￭ndice de aridez (UNEP 1997, basado en tasas de precipitaci￳n y
evapotranspiraci￳n de la Junta de Andaluc￭a de los ￺ltimos 13 a￱os),
mientras que Sierra Morena (C￳rdoba) se encuentra categorizada
como zona semi￡rida. En las Sierras del Aljibe se ha seleccionado
el quejigo moruno, Q. canariensis, una especie semi-caducifolia o
marcescente, y el alcornoque, Q. suber, que es perennifolia. Por
otro lado, en Sierra Morena  se ha estudiado  una especie marces-
cente, el quejigo (Q. faginea), y otras dos perennifolias, la encina
(Q. ilex subsp. ballota; en adelante nos referimos a esta subespecie
como Q. ilex para simplificar) y la coscoja (Q. coccifera). En cada
especie se han seleccionado un m￭nimo de cuatro individuos adultos
para medir rasgos a nivel de hoja (estructural y fisiol￳gica), de tallo
y de ra￭z, as￭ como a nivel de la planta entera (altura y superficie de
copa). Estos rasgos funcionales nos proporcionan informaci￳n ￺til
sobre el tipo de estrategia predominante de cada especie en el uso
de los recursos. Espec￭ficamente, los objetivos de este estudio son:
(1) analizar las relaciones entre rasgos y determinar si se ajustan a
las estrategias adquisitivas o conservativas en el uso de los recur-
sos, es decir cu￡l es la posici￳n de cada especie en el “espectro de
econom￭a” y (2) comprobar si existe una concordancia entre los pa-
trones de rasgos funcionales  en los diferentes ￳rganos de la planta
(hoja, tallo y ra￭z).
Material y Métodos
El muestreo se llev￳ a cabo a final de primavera (junio) en los
a￱os 2012 y 2013 (correspondiendo con el periodo de m￡ximo cre-
cimiento vegetativo) en la Sierra del Aljibe (provincia de C￡diz) y
Sierra Morena (provincia de C￳rdoba), ambas localizadas en el sur
de Espa￱a. Ambas zonas presentan un clima mediterr￡neo con in-
viernos fr￭os y veranos c￡lidos y secos, teniendo lugar la mayor
parte de las precipitaciones (95 %) durante los meses de Octubre
a Mayo. Las dos zonas de estudio mostraron marcadas diferencias
en sus patrones clim￡ticos, siendo Sierra Morena m￡s c￡lida y seca
(17.6ﾺ C y 536 mm) que la Sierra del Aljibe (15.5ﾺC y 1470 mm)
(datos medios anuales para el per￭odo comprendido entre 1971 y
2000; AEMET, Agencia Estatal de Meterolog￭a). Las cinco especies
de Quercus se distribuyen en bosques puros y mixtos, seg￺n la cli-
matolog￭a, el suelo y la historia de manejo de cada una de ellas
(Urbieta et al. 2011). La precipitaci￳n media anual para los sitios
donde se ha inventariado cada especie se muestra en la Tabla 1.
En Sierra Morena, se pueden encontrar tanto bosques mixtos de
encina (Q. ilex) y coscoja (Q. coccifera) en las zonas m￡s secas,
como bosques mixtos de quejigo (Quercus faginea) y coscoja
(Quercus coccifera) en las zonas m￡s h￺medas. En la Sierra de Al-
jibe, dominan las formaciones mixtas de quejigo moruno (Q. cana-
riensis) y alcornoque (Q. suber) (Tabla 1).
En general, la recolecci￳n de material y las medidas de los ras-
gos funcionales de hoja, tallo y ra￭z se  realizaron  seg￺n  el  pro-
tocolo  recomendado  por  P￩rez-Harguindeguy  et  al.  (2013). Para
el an￡lisis de rasgos funcionales a nivel de hoja y de tallo se selec-
cionaron seis individuos adultos de cada especie y se cortaron dos
ramillos por individuo, seleccion￡ndose las hojas (totalmente ex-
pandidas) y tallos del ￺ltimo a￱o. Los rasgos de hoja medidos fue-
ron: ￡rea foliar espec￭fica (SLA; ￡rea foliar por unidad de peso seco
de hoja; m2 kg-1), contenido en materia seca (LDMC; peso seco por
unidad de peso fresco saturado de agua; mg g-1), densidad (LD,
peso seco por volumen, g cm-3), grosor (LTh, mm), concentraci￳n
de nitr￳geno (LN; mg g-1), contenido en clorofila (LChl; concentra-
ci￳n de clorofila por unidad de peso fresco foliar; mg g-1) y relaci￳n
isot￳pica de carbono (ʴ13C; ‰; esta variable proporciona una me-
dida de eficiencia del uso del agua; Farquhar et al. 1982. Los ras-
gos de tallo medidos fueron: contenido en materia seca (SDMC;
peso seco por unidad de peso fresco saturado de agua; mg g-1) y
densidad del tallo (WD; peso seco por volumen; g cm-3). Se han uti-
lizado las siglas en ingl￩s de los rasgos medidos porque resultan
m￡s conocidas en la literatura (ver Tabla 2). 
Para los rasgos funcionales a nivel de ra￭z, se seleccionaron
las ra￭ces menores de 2 mm (excavando a partir del tallo basal y
cortando directamente aqu￩llas provenientes de las ra￭ces princi-
pales) en cuatro individuos por especie. Los fragmentos radiculares
se  escanearon (con esc￡ner Epson V700 Photo) y las im￡genes
se analizaron con el software WinRHIZO 2009 (Regent Instruments
Inc., Quebec, Canad￡). Los rasgos funcionales radiculares medidos
fueron: contenido en materia seca (RDMC; peso seco por unidad
de peso fresco saturado de agua, mg g-1), ￡rea espec￭fica radicular
(SRA; ￡rea radicular por unidad de peso seco de ra￭z;  m2 kg-1), di￡-
metro medio de ra￭z (RDi) y densidad de ra￭z (RD; peso seco por
volumen, g cm-3).
A nivel de la planta se midi￳ la altura m￡xima (Phg, m) y dos
di￡metros perpendiculares de la copa en un m￭nimo de 10 indivi-
duos por especie. La superficie ocupada por la copa (Pco, m2) se
calcul￳ considerando una elipse.
La selecci￳n de estos rasgos se bas￳ en su reconocida relaci￳n
con la eficiencia  en el uso de los recursos (por ejemplo, Baraloto
et al. 2010, Fortunel et al. 2012, P￩rez-Ramos et al. 2012, Villar et
al. 2014) con el fin ￺ltimo de establecer una visi￳n integrada de las
estrategias funcionales desarrolladas por las distintas especies.
As￭, especies con valores m￡s altos de SLA, SRA o LN est￡n aso-
ciadas a estrategias m￡s adquisitivas, mientras que especies con
mayor contenido en materia seca o densidad se suelen asociar a
estrategias m￡s conservativas en el uso de recursos. 
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Tabla 1. Lista de las especies de Quercus y el ￡rea de estudio. Nomenclatura seg￺n Amaral (1990). Se indica el valor medio y el rango (entre par￩ntesis)
de precipitaci￳n anual en los sitios del Inventario Forestal Nacional en Andaluc￭a, con presencia de la especie de Quercus (Urbieta et al. 2011).
Tabla 1. List of Quercus species and study area. Nomenclature according to Amaral (1990). The mean annual rainfall and range (in brackets) are indicated
at the sites of the National Forest Inventory in Andalusia, with presence of Quercus species (Urbieta et al. 2011).
Tabla 2. Lista de rasgos funcionales analizados, abreviaturas, unidades utilizadas y los valores medios y desviaci￳n est￡ndar de cada una de las especies
(ver Tabla 1). El ʴC13 y el N no presentan desviaci￳n est￡ndar puesto que se realiz￳ un ￺nico an￡lisis por especie (mezcla de seis individuos por especie).
Table 2. List of the functional traits considered in this study, the abbreviations, units and the mean values and standard deviation for each trait and species
(see Table 1). The ʴC13 and N have no standard deviation because a single analysis per species was performed (mixture of six individuals per species).
Especie Abreviatura Zona de estudio Media y rango de precipitación para la
especie en Andalucía
Quercus canariensis Willd. QCa S. Aljibe (C￡diz) 1073 (628 – 1338)
Quercus suber L. QS S. Aljibe (C￡diz) 838 (489 – 1366)
Quercus coccifera L. QCo S. Morena (C￳rdoba) No disponible
Quercus faginea Lam. QF S. Morena (C￳rdoba) 800 (350 – 1315)
Quercus ilex subsp. ballota (Desf) Samp. in Bol. QI S. Morena (C￳rdoba) 667 (268 – 1366)
Órgano  Rasgo funcional Abreviatura Unidad QCa QS     QCo   QF QI
Hoja
Grosor 
(Leaf thickness)
LTh mm 0.24 ﾱ 0.04 0.26 ﾱ 0.04 0.27 ﾱ 0.05 0.21 ﾱ 0.02 0.38 ﾱ 0.04 
Contenido en materia seca
(Leaf dry matter content)
LDMC mg g ‾ ﾹ 0.33 ﾱ 0.16 0.40 ﾱ 0.04 0.52 ﾱ 0.04 0.46 ﾱ 0.01 0.54 ﾱ 0.03
Area espec￭fica foliar 
(Specific leaf area)
SLA m ² kg ‾ ﾹ 14.93 ﾱ 3.02 12.00 ﾱ 2.24 6.99 ﾱ 1.32 10.09 ﾱ 0.98 4.45 ﾱ 1.53
Densidad 
(Leaf density)
LD g cm ‾ ³ 0.27 ﾱ 0.07 0.32 ﾱ 0.03 0.54 ﾱ 0.04 0.46 ﾱ 0.02 0.60 ﾱ 0.59 
Tallo
Contenido en materia seca
(Stem dry matter content) SDMC mg g ‾ ﾹ 0.40 ﾱ 0.03 0.43 ﾱ 0.03 0.53 ﾱ 0.04 0.48 ﾱ 0.01 0.56 ﾱ 0.11
Densidad 
(Wood density) WD g cm‾  ³ 0.45 ﾱ 0.03 0.49 ﾱ 0.06 0.66 ﾱ 0.05 0.58 ﾱ 0.03 0.67 ﾱ 0.13
Ra￭z
Contenido en materia seca
(Root dry matter content) RDMC mg g ‾ ﾹ 0.35 ﾱ 0.07 0.38 ﾱ 0.03 0.41 ﾱ 0.07 0.37 ﾱ 0.02 0.43 ﾱ 0.03
Area espec￭fica foliar 
(Specific root area)
SRA m ² kg ‾ ﾹ 16.62 ﾱ 2.62 18.39 ﾱ 5.54 13.13 ﾱ 4.13 12.69 ﾱ 0.88 11.25 ﾱ 2.88
Di￡metro 
(Root diameter) Rdi mm 0.62 ﾱ 0.07 0.67 ﾱ 0.08 0.71 ﾱ 0.13 0.63 ﾱ 0.10 0.70 ﾱ 0.15
Densidad 
(Root density) RD g cm‾  ³ 0.41 ﾱ 0.19 0.35 ﾱ 0.07 0.47 ﾱ 0.14 0.51 ﾱ 0.09 0.55 ﾱ 0.09
Tama￱o
Altura
(Height) Phg m 12.10 ﾱ 1.60 11.25 ﾱ 2.35 2.71 ﾱ 0.69 5.96 ﾱ 1.63 5.74 ﾱ 1.99
Superficie
(Area)
Pco m ² 65.10 ﾱ 28.73 55.21 ﾱ 41.59 8.00 ﾱ 7.51 23.10 ﾱ 11.31 38.30 ﾱ 29.97
Fisiolog￭a
Contenido en clorofila 
(Leaf Choropyll)
LChl ﾵg g ‾ ﾹ 3061.2 ﾱ 831.5 2169.9 ﾱ 396.7 1265.3 ﾱ 902.9 1923.6 ﾱ 369.6 1229.5 ﾱ 523.3
Relaci￳n isot￳pica de C13
(Isotopic ratio of C13)
ʴﾹ³C ‰ -28.79 -29.87 -27.20 -27.29 -27.51
Contenido en nitr￳geno 
(Leaf Nitrogen Concentration) LNC % 2.62 2.43 1.40 2.16 1.94 Análisis de datos
En primer lugar, se calcularon los valores medios de los 15
rasgos analizados para  cada una de las especies (Tabla 2). Para
analizar la interrelaci￳n entre rasgos, se llev￳ a cabo un an￡lisis
de correlaci￳n simple (coeficiente de Pearson) por pares de ras-
gos. Tambi￩n se realiz￳ un an￡lisis conjunto de componentes prin-
cipales (PCA global) de los 15 rasgos analizados para observar
la ordenaci￳n de las cinco especies de estudio en relaci￳n a sus
rasgos.
Para explorar los patrones morfol￳gicos de los diferentes ￳rga-
nos, se llevaron a cabo por separado an￡lisis de componentes prin-
cipales para hoja, tallo y ra￭z. A continuaci￳n, debido a la elevada
variabilidad explicada por los ejes principales del PCA de los dife-
rentes ￳rganos y bas￡ndonos en los an￡lisis de Freschet et al.
(2010), se han utilizado estos ejes para cuantificar y determinar el
grado de sincron￭a de estas relaciones a partir de regresiones es-
tandarizadas (Standard Mayor Regressions “SMA”; Falster et al.
2006). EL SMA es una herramienta estad￭stica muy recomendable
para llevar a cabo estudios de alometr￭a (Warton et al. 2006)
cuando no hay una variable dependiente e independiente clara,
permitiendo estimar la sincron￭a de las relaciones a partir de la sig-
nificaci￳n de la pendiente entre los ejes X e Y.
Todos los an￡lisis se llevaron a cabo con la plataforma estad￭s-
tica R 2ﾷ10ﾷ0 (R Development Core Equipo 2011), usando los m￳-
dulos Vegan (Dixon 2003), FactoMiner (Husson 2010) y Smatr
(Warton et al. 2012). 
Resultados
Los resultados del an￡lisis de correlaci￳n, muestran relaciones
entre los rasgos funcionales morfol￳gicos de hojas, tallo y ra￭z,
especialmente significativo en el caso del contenido en materia
seca, altamente correlacionado en los tres ￳rganos (Tabla 3).
Considerando la variabilidad  en los rasgos a nivel de hoja se
aprecia que las especies de Quercus con mayores valores de
￡rea espec￭fica poseen mayores concentraciones de clorofila y
menor contenido en materia seca y densidad.  Por otro lado, se
observa que el contenido en materia seca del tallo est￡ relacio-
nado de forma negativa con el ￡rea espec￭fica foliar y radicular,
as￭ como con la altura de la especie. Observando m￡s espec￭fi-
camente la relaci￳n de la densidad entre los tejidos de los diferen-
tes ￳rganos, se aprecia una alta coordinaci￳n entre las densidades
de hoja y tallo (r = 0.99), pero no de forma significativa con la ra￭z
(Tabla 3). En cuanto a los  rasgos m￡s relacionados con la fisiolo-
g￭a, se encuentran relaciones negativas entre la concentraci￳n de
clorofila y el contenido en materia seca de tallos (r = -0.95) y ra￭-
ces (r = -0.99), as￭ como de la relaci￳n isot￳pica de C13 en hojas
y el ￡rea espec￭fica radicular (r = -0.94). Todo ello indica un alto
grado de coordinaci￳n entre los rasgos funcionales de los tres ￳r-
ganos vegetales.
El an￡lisis de componentes principales (Fig. 1) muestra un eje
principal que explica la mayor parte de la variabilidad (79.3 %), dis-
tribuy￩ndose los rasgos funcionales y las diferentes especies de
Quercus a lo largo de este primer eje seg￺n un eje de especializa-
ci￳n de estrategias adquisitivas y conservativas del uso de los re-
cursos. As￭, se distribuyen en el extremo negativo  los rasgos
asociados generalmente con estrategias conservativas en el uso
de los recursos (elevados contenidos en materia seca, densidad,
grosor y ʴ13C) mientras que en el lado opuesto se disponen los ras-
gos asociados con estrategias m￡s adquisitivas (valores elevados
para las ￡reas espec￭ficas de hojas y ra￭ces, contenido en clorofila,
nitr￳geno foliar y un mayor tama￱o del ￡rbol). Analizando las es-
pecies a lo largo del eje, se aprecia que las especies de las zonas
m￡s h￺medas (Q. canariensis y Q. suber) se encuentran en la re-
gi￳n adquisitiva del eje, mientras que en el otro extremo encontra-
mos las especies m￡s escler￳filas, como son Q. ilex y Q. coccifera;
en una posici￳n m￡s central se encuentra Q. faginea a pesar de su
car￡cter marcescente.
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Figura 1. An￡lisis de componentes principales (PCA) para los 15 rasgos
funcionales y las cinco especies de Quercus consideradas en este estudio
(ver las abreviaturas en Tablas 1 y 2).
Figure 1. Principal Component Analysis (PCA) for the 15 functional traits
and the five Quercus species considered on this study (see Table 1 and 2
for abbreviations)..
Figura 2. Distribuci￳n de los rasgos funcionales en los ejes principales de los
diferentes PCAs realizados por separado a nivel de hoja, tallo y ra￭z. Sobre
cada eje se muestra el valor de la varianza explicada por el primer eje del
PCA. Para facilitar la interpretaci￳n, todos los rasgos adquisitivos o conser-
vativos se han ordenado en la misma direcci￳n (cambiando el signo de los
resultados del PCA cuando fuese necesario). Se considera un rasgo conser-
vativo aqu￩l en el que un valor elevado conlleva a una estrategia m￡s con-
servativa en el uso de los recursos (seg￺n bibliograf￭a). De igual forma, se
considera un rasgo adquisitivo aqu￩l en el que un valor elevado conlleva una
estrategia que favorece la adquisici￳n de los recursos. Ver abreviaturas en
la Tabla 2. 
Figure 2. Distribution of functional traits in the first axis of the different PCAs
performed separately at the level of leaf, stem and root. On the top of the axis
the value of the variance explained (%) by the first axis is shown. In order to
facilitate the interpretation, all the acquisitive or conservative traits were placed
in the same direction of the axis (changing the sign of the PCA results when
necessary). It is considered a conservative trait those in which a large value
leads to a more conservative strategy in the use of resources (according to li-
terature). Similarly, it is considered an acquisitive trait those in which a high
value implies a strategy that favors the acquisition of the resources. See Table
2 for trait abbreviations. 86
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Tabla 3. Coeficientes de correlaci￳n de Pearson entre los diferentes rasgos funcionales estudiados (abreviatura seg￺n Tabla 2). Resaltadas en negrita
se muestran las correlaciones significativas (* P < 0.05, ** P < 0.01).
Table 3. Pearson correlation coefficients between the different functional traits studied (see Table 2 for abbreviations). The significant correlations
(*P < 0.05, ** P < 0.01) are shown in bold type.
Figura 3. Regresi￳nes estandarizadas (SMA) entre los ejes de los PCA de los rasgos morfol￳gicos de hoja, tallo y ra￭z. El nivel de significaci￳n se expresa:
* P < 0.05, ** P < 0.01. La pendiente de la regresi￳n (entre par￩ntesis) fue significativamente no diferente de 1 en todos los casos. Ver abreviaturas de las
especies en la Tabla 1.
Figure3. Standarised Mayor Axis (SMA) regressions between the first PCA axes of the different morphological groups of traits for leaf, stem and root. The
significant level has been expressed as follows: * P < 0.05, ** P < 0.01. The slopes of the regressions (within brackets) were not different from 1 in all the
cases. See Table 1 for species abbreviation.
Resultados similares a los del PCA global fueron obtenidos para
los rasgos morfol￳gicos de los diferentes ￳rganos (Fig. 2), mante-
ni￩ndose la misma distribuci￳n de las especies que en el PCA gene-
ral (Fig.1). El primer eje del an￡lisis explic￳ una elevada varianza
para los rasgos de hojas (87.0 %), tallos (99.5 %) y ra￭ces (71.8 %).
Los tres ￳rganos mostraron un patr￳n similar, con los rasgos asocia-
dos a estrategias adquisitivas (contenido en materia seca y densi-
dad) en un extremo del primer eje mientras que los rasgos asociados
a estrategias conservativas (￡rea espec￭fica) estaban en el opuesto. 
Los resultados obtenidos de las regresiones estandarizadas
entre los ejes principales de los an￡lisis de componentes principa-
les basados en hoja, tallo y ra￭z por separado, muestran un elevado
coeficiente de regresi￳n (superior a 0.95 en todos los casos) siendo
significativas las relaciones entre los tres ￳rganos. A su vez, las
pendientes de dicho an￡lisis mostraron cierto grado de convergen-
cia entre las relaciones, con pendientes superiores a 0.75 en todos
los casos y significativamente no diferentes a 1 (Fig. 3).
Discusión
Relaciones entre rasgos y estrategias funcionales en el uso de
los recursos
En este estudio hemos analizado 15 rasgos funcionales repre-
sentativos de la estructura y fisiolog￭a de los diferentes ￳rganos en
cinco especies del g￩nero Quercus. En conjunto, nuestros resulta-
dos sugieren que la relaci￳n entre los rasgos de la hoja, del tallo y
de la ra￭z, as￭ como el tama￱o del ￡rbol y la fisiolog￭a est￡n esen-
cialmente relacionados entre s￭. 
Atendiendo a las relaciones de los rasgos foliares, nuestros re-
sultados muestran una alta concordancia con el eje de variaci￳n
conocido como “espectro de econom￭a foliar”, que fue definido a
nivel global para un total de 2548 especies de plantas (Wright et.
al 2004). As￭, en un extremo del eje se encuentra el quejigo moruno
(Q. canariensis), una especie semi-caducifolia que mostr￳ valores
LDMC SLA LD Lchl ʴ13C LN SDMC WD Phg Pco RDMC SRA RD Rdi
Hoja
LTh 0.56 -0.71 0.60 -0.55 0.16 -0.29 0.63 0.57 -0.24 0.02 0.80 -0.45 0.63 0.46
LDMC -0.98** 0.98** -0.98** 0.74  -0.87 0.98** 0.99** -0.91* -0.80 0.90* -0.83 0.82 0.75
SLA -0.98**  0.96** -0.67 0.80 -0.98** -0.97** 0.83 0.67 -0.95* 0.82 -0.83 -0.75
LD -0.94* 0.82 -0.83 0.99** 0.99** -0.90* -0.76 0.86 -0.91* 0.74 0.85
Fisiología
Lchl -0.63 0.87 -0.95* -0.95* 0.87 0.78 -0.99** 0.73 -0.88* -0.63
ʴ13C -0.73 0.78 0.80 -0.88* -0.82 0.42 -0.94* 0.34 0.90*
LN -0.85 -0.88* 0.95* 0.90* -0.72 0.67 -0.83 -0.54
Tallo
SDMC 0.99** -0.89* -0.75 0.89* -0.89* 0.79 0.82
WD -0.93* -0.80 0.87 -0.88* 0.79 0.80
Tamaño
Phg 0.96** -0.67 0.83 -0.69 -0.73
Pco -0.51 0.69 -0.58 -0.58
Raíz
RDMC -0.61 0.92* 0.53
SRA -0.42 -0.98**
RD 0.30 m￡s elevados de ￡rea espec￭fica foliar y un mayor contenido foliar
en clorofila y nitr￳geno, un s￭ndrome t￭pico de especies de creci-
miento m￡s r￡pido que invierten en hojas poco densas, de vida m￡s
corta y con alta tasa de renovaci￳n de nutrientes (Reich et al.1992;
Withington et al. 2006; Villar et al. 2006). En el otro extremo se en-
cuentra la encina (Q. ilex), con hojas m￡s densas y gruesas y valores
elevados de materia seca y de la relaci￳n isot￳pica del C13, caracte-
r￭sticas de especies de crecimiento lento y bajas tasas de inversi￳n
y renovaci￳n de nutrientes (Kembel y Cahill 2011; Baraloto et al.
2010). Sin embargo, llama la atenci￳n que el quejigo (Q. faginea)
tiene una posici￳n intermedia en el gradiente a pesar de ser una es-
pecie marcescente y de ecolog￭a pr￳xima al quejigo moruno (Q. ca-
nariensis), presentando estrategias menos adquisitivas que una
especie de hoja perenne como el alcornoque (Q. suber). Esta distri-
buci￳n a lo largo del eje de econom￭a foliar sugiere que las especies
con hojas m￡s longevas no siempre presentan estrategias m￡s con-
servativas (Reich et al. 1992), probablemente debido a la alta varia-
bilidad intraespecifica de los rasgos funcionales que presentan estas
especies en respuesta a las condiciones abi￳ticas del ambiente en
el que viven (Albert et al. 2010). En nuestro caso concreto, las con-
diciones m￡s favorables de la Sierra del Aljibe favorecieron en ge-
neral  una  estrategia  funcional  adquisitiva  en  las  dos  especies
predominantes de Quercus, con independencia de su h￡bito foliar.
Especialmente interesante es la correlaci￳n que encontramos
entre los contenidos en materia seca (DMC) de los diferentes ￳r-
ganos (hoja, tallo y ra￭z). Este rasgo, que puede ser indicativo de
la densidad y grado de esclerofilia de los diferentes tejidos (Birouste
et al. 2014), es representativo de la inversi￳n que realiza la planta
en sus tejidos y la longevidad de los mismos  (Cornelissen et al.
1996; Wahl y Ryser 2000). El mismo resultado (contrastado filoge-
n￩ticamente) fue obtenido por Freschet et al. (2010), poniendo de
manifiesto una estrategia com￺n en la inversi￳n de los diferentes
tejidos, independiente de la filogenia. 
Otra relaci￳n de especial inter￩s, debido a los resultados con-
tradictorios que se han obtenido en diferentes estudios, es la  exis-
tente entre el ￡rea espec￭fica foliar y la densidad del tallo. Mientras
que Baraloto et al. (2010) no encontraron relaci￳n entre ￡rea es-
pec￭fica foliar y densidad de madera en especies le￱osas de bos-
ques tropicales, los estudios llevados a cabo en  ecosistemas
similares por parte de Wright et al. (2007) y Fortunel et al. (2012)
obtuvieron una relaci￳n negativa significativa. A pesar de que toda-
v￭a no se conoce bien la causa de esta relaci￳n, podr￭a explicarse
por  la necesidad que tienen las plantas que poseen una mayor
￡rea espec￭fica foliar (con mayores tasas de transpiraci￳n), de po-
seer tallos capaces de transportar m￡s agua (es decir, con mayor
conductividad hidr￡ulica), lo cual est￡ relacionado con una menor
densidad de la madera (Wright et al. 2004, 2007). 
La relaci￳n existente entre los rasgos foliares y la altura del
￡rbol tambi￩n ha generado cierta controversia. Los resultados ob-
tenidos en bosques semi￡ridos por Laughlin et al. (2010) entre al-
tura de la planta y la tasa de descomposici￳n de la hoja (variable
altamente relacionada con la concentraci￳n de nitr￳geno en hoja y
su ￡rea espec￭fica) mostraron correlaciones negativas, aunque la
mayor￭a de especies incluidas en ese an￡lisis eran herb￡ceas.
Wright et al. (2007) tambi￩n encontraron una relaci￳n negativa
entre la altura de las plantas y el ￡rea espec￭fica de sus hojas en
plantas le￱osas tropicales. Sin embargo, nuestros resultados mues-
tran una tendencia totalmente diferente, estando el tama￱o del
￡rbol correlacionado positivamente con el contenido en nitr￳geno
y negativamente con el contenido en materia seca y la relaci￳n iso-
t￳pica de C13, lo que indica que las especies de mayor altura (Q.
canariensis) muestran una estrategia m￡s adquisitiva mientras que
las especies de menor tama￱o, como Q. coccifera, est￡n m￡s aso-
ciadas a una estrategia conservativa. Resultados similares fueron
obtenidos por Reich et al. (1992), encontrando que un aumento en
la concentraci￳n de nitr￳geno foliar se traduc￭a en mayor masa fo-
tosint￩tica, dando lugar  a un aumento de la copa de los ￡rboles
(tanto en superficie como en altura).
Evidencias de coordinación funcional entre diferentes órganos
La covariaci￳n de los rasgos funcionales a lo largo de ejes de
especializaci￳n ha sido documentada a trav￩s de una amplia gama
de ecosistemas, tanto a nivel de hoja (Wright et al. 2004) como de
tallo (Chave et al. 2009). En este estudio hemos elegido  uno de los
g￩neros de ￡rboles m￡s relevantes a nivel global (con aproximada-
mente unas 500 especies) para comprobar si estos patrones de va-
riaci￳n funcional se pueden extender a nivel de toda la planta en
ecosistemas mediterr￡neos (ver resultados de Freschet et al. 2010
para vegetaci￳n sub￡rtica y de P￩rez-Ramos et al. 2012 para es-
pecies herb￡ceas mediterr￡neas). Los resultados de este estudio
efectivamente demuestran que los rasgos funcionales, tanto consi-
derados de forma conjunta como diferenciando entre los distintos
￳rganos, se distribuyen a lo largo del eje principal del an￡lisis de
componentes principales, que refleja un eje de especializaci￳n ad-
quisitivo-conservativo en el uso de los recursos. Con estos resulta-
dos se apoya la existencia de un “espectro de econom￭a” a nivel de
la planta entera para el caso de las especies estudiadas de Quer-
cus, que es coherente con los conocimientos actuales de diversidad
funcional a escala global (Reich et al.1992, 1998; Chapin et al. 1993;
D￭az et al. 1998, Ackerly y Cornwell 2007; Ordo￱ez et al. 2009).
Los resultados para las cinco especies de Quercus muestran
una estrecha coordinaci￳n en los patrones de variabilidad de ras-
gos funcionales entre los diferentes ￳rganos analizados (Fig. 3).
Las pendientes de las regresiones de las relaciones entre hoja, tallo
y ra￭z, que no difieren de la unidad, indican que existe una estrate-
gia com￺n en la adquisici￳n de recursos entre los diferentes ￳rga-
nos.  Estos  resultados  apoyan  estudios  previos  en  lo  que  se
constat￳ una coordinaci￳n entre ￳rganos de plantas en regiones
sub￡rticas (Freschet et al. 2010), pastizales mediterr￡neos (P￩rez-
Ramos et al. 2012) y a nivel global (Kerkhoff et al. 2006). Sin em-
bargo, esta coordinaci￳n no fue apoyada por otros estudios con
especies le￱osas en bosques tropicales (Baraloto et al. 2010; For-
tunel et al. 2012) o especies herb￡ceas (Tjoelker et al. 2005; Kem-
bel y Cahill 2011; Tomlinson et al. 2012). Esta disparidad en los
resultados de coordinaci￳n entre los diferentes ￳rganos pone de
manifiesto la ausencia de un marco global para el conocido equili-
brio entre la adquisici￳n y la conservaci￳n de los recursos (Chapin,
et al. 1993; Grime 2001; Wright et al. 2004) a nivel de toda planta,
estando determinada esta coordinaci￳n por las limitaciones intr￭n-
secas de cada ecosistema (Kembel y Cahill 2011). En el caso con-
creto  de  los  ecosistemas  mediterr￡neos  (Terradas  2001),  la
disponibilidad de agua promueve la existencia de un ￺nico eje de
variaci￳n en el que las diferentes partes de la planta deben estar
coordinadas debido a la optimizaci￳n que debe existir entre inver-
si￳n para captar y conservar agua y la supervivencia.
Conclusiones
El estudio de cinco especies mediterr￡neas de Quercus revela
una alta diversidad funcional que permite explicar, en gran parte,
su distribuci￳n diferencial a lo largo de un amplio rango de h￡bitats
del sur de Espa￱a. Se ha demostrado la existencia de un “espectro
de econom￭a” a nivel de toda la planta y la graduaci￳n de las espe-
cies del g￩nero Quercus a lo largo de un eje de especializaci￳n ad-
quisitivo-conservativo en el uso de los recursos. Los resultados
contradictorios encontrados en otros estudios sobre la coordinaci￳n
(o ausencia de coordinaci￳n) entre los rasgos funcionales de hojas,
tallos y ra￭ces sugieren un escenario complejo en el que la natura-
leza de estas relaciones puede estar fuertemente condicionada por
el ￡rea geogr￡fica de estudio, la escala espacial considerada, la
naturaleza y amplitud del gradiente ambiental muestreado o incluso
las relaciones filogen￩ticas.
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